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摘要 : 以 直 翅 目 昆虫 为 重点 ， 从 鸣 曲 器 官 的 结构 特征 与 鸣 曲 机 理 、 求 偶 鸣 曲 的 定位 及 其 精度 、 求 偶 鸣 曲 的 
适度 调节 、 求 偶 鸣 曲 的 结构 参数 及 其 生物 学 意义 、 受 体 对 求偶 鸣 曲 的 反应 与 识别 五 个 方面 对 昆虫 求偶 鸣 曲 的 行 
为 特征 与 功能 作 了 综述 。 在 此 基础 上 ， 从 求偶 鸣 曲 的 遗传 与 进化 、 求 偶 鸣 曲 与 自然 选择 和 性 选择 、 求 偶 鸣 曲 与 
物种 的 分 化 和 进化 三 个 角度 探讨 了 求偶 鸣 曲 的 生态 学 意义 ， 并 展望 了 该 领域 未 来 的 发 展 趋势 和 研究 方向 。 
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Abstract: The present paper overviewed the characteristics and function of courtship song in insects, especially Or- 
thoptera and particularly emphasizing on the structure of calling organ and its calling mechanism, courtship calling orien- 
tation and its accuracy, individually appropriate adjust of courtship song under certain situation, acoustic parameters and 
their biological significances, and reaction and recognition to courtship song of receptor. On the base of this overview, 
the ecological significances of courtship song were discussed from the perspective of natural and sexual selection and speci- 
ation resulting from courtship song and its evolution. Finally, the progressing tendency of this scientific field was 
prospected . 
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求偶 鸣 曲 行为 是 许多 动物 类 群 所 具有 的 特殊 生 
物 学 特性 ， 亦 是 动物 个 体 间 实 现 信息 传递 的 主要 方 
式 之 一 。 部 分 昆虫 类 群 特别 是 直 翅 目的 求偶 鸣 曲 行 
为 十 分 显著 ， 以 其 物种 特异 性 、 承 载 信息 的 丰富 和 
复杂 性 、 信 息 传递 的 快速 准确 有 效 性 及 信息 受 体 易 
于 感知 、 识 别 和 整合 性 ， 在 昆虫 复杂 多 变 的 生活 环 
境 和 激烈 的 生存 竞争 中 有 着 十 分 重要 的 生物 生态 学 
意义 。 有 关 昆 虫 求偶 鸣 曲 行为 特征 的 研究 虽然 起 步 
较 早 ， 但 由 于 研究 手段 的 限制 ， 早 期 研究 大 多 停留 
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在 描述 性 水 平 。80 年 代 之 后 ， 随 着 与 计算 机 相 结 
合 的 昆虫 鸣 曲 的 录制 与 追踪 记录 、 计 算 机 模拟 与 回 
放 、 鸣 曲 结构 特征 的 自动 分 析 等 技术 相继 问世 与 应 
用 推广 ， 以 及 与 鸣 曲 行为 相 结合 的 神经 生理 学 和 分 
子 生物 学 技术 的 逐步 引 人 ， 昆 虫 求偶 鸣 曲 行为 特征 
的 研究 从 深度 和 广度 上 得 到 突破 性 进展 。 本 文 以 直 
翅 目 类 群 为 重点 ， 对 昆虫 求偶 鸣 曲 的 行为 特征 与 功 
能 及 其 生态 学 意义 作 一 综述 ， 以 期 推动 国内 昆虫 鸣 
曲 行为 生态 学 的 深入 发 展 。 
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1 求偶 鸣 曲 的 行为 特征 与 功能 


昆虫 求偶 鸣 曲 的 行为 特征 与 功能 研究 涉及 鸣 曲 
器 宣 结 构 特征 与 鸣 曲 机 理 、 鸣 曲 定位 及 其 精度 、 鸣 
曲 的 声 谱 结 构 特 征 与 各 组 分 所 表达 的 生物 学 信息 、 
受 体 对 鸣 曲 的 反应 与 识别 等 内 容 。 
1.1 鸣 曲 器 官 的 结构 特征 与 鸣 曲 机 理 

特定 昆虫 类 群 的 鸣 曲 器 官 结构 特征 与 鸣 曲 机 理 
不 尽 相 同 。 和 急 斯 类 一 般 左 翅 在 右 翅 上 方 相 互 摩擦 鸣 
曲 。 如 短 翅 鸣 但 (Gampsocleis gratiosa ) 前 后 翅 闭 
eat, AARNE SAMAR A ee E. 
摩擦 而 发 声 (Shen & Tang, 1991), YEE% — ARM 
eA OE bs H, WAY ER 
IL PERN PGE A i, PRY AY Be ied BY Py 
曲 。 如 双 班 是 (Gryllus bimaculatus) 右 翅 腹面 的 音 
挫 与 左 翅 后 缘 的 刮 器 相互 摩 掠 而 发 声 ， 雄 虫 前 翅 部 
分 还 特 化 成 膜 ， 膜 振动 能 动 将 声音 放大 〔( 陈 道 海 
等 ，2002)。 蝗 虫 的 鸣 曲 有 七 种 类 型 ， 前 翅 - 后 足 
股 节 型 、 前 翅 - Je Re. JA- 前 翅 型 、 后 足 
BT - 前 起 型 、 后 足 股 节 - 后 起 型 、 后 翅 - 后 足 
型 、 腹 部 - 后 足 股 节 型 ， 鸣 器 结构 在 种 类 间 存 在 很 
大 差异 (Xia et 叹 .，1994)。 身 体 纤 细 的 脉 翅 目 昆 
虫 ， 由 后 腹部 与 附着 基质 相 摩 掠 发 出 低频 振动 鸣 曲 
(Henry，1980)。 有 些 种 类 还 可 构建 特殊 洞穴 ， 借 
此 调节 鸣 曲 组 分 特征 ， 增 强 对 肉 虫 的 吸引 力 (Hil, 
1998; Hill & Shadley, 1998). 

近年 来 ， 一 些 学 者 试图 从 神经 生理 学 水 平 研究 
昆虫 的 鸣 曲 机 制 与 识别 机 理 (Stout et al., 1997, 
1998; Wenzel & Hedwig，1999)。 昆 虫 脑 部 的 药物 
微 注射 实验 发 现 ， 乙酰 胆 碱 和 胆 碱 可 引发 具有 物种 
特异 性 的 炫 炊 、 竞 争 和 求偶 鸣 曲 ， 尼 古 丁 使 鸣 曲 延 
迟 ， 毒 蝇 划 碱 使 鸣 曲 得 以 持续 ， 这 种 由 药物 引发 的 
炫 滩 、 竞 争 和 求偶 鸣 曲 的 转化 程序 与 自然 个 体 的 鸣 
曲 行为 是 十 分 一 致 的 (Wenzel & Hedwig, 1999), 
而 且 还 发 现 L; 神经 元 和 前 胸 神 经 节 参 与 肉 性 对 鸣 
曲 的 识别 (Stout et al.，1997)。 
1.2 求偶 鸣 曲 的 定位 及 其 精度 

通过 鸣 曲 定位 ， 昆 虫 可 准确 而 快速 地 确定 异性 
个 体 的 位 置 ， 并 及 时 而 迅速 找到 异性 个 体 ， 进 而 实 
现 交配 。 昆 虫 体型 小 ， 栖 境 复 杂 ， 因 而 其 鸣 曲 定位 
机 制 十 分 复杂 而 特殊 。 雄 性 左右 足 可 发 出 具有 不 同 
传播 特征 的 求偶 鸣 曲 ， 正 对 雌性 的 优势 足 发 出 两 倍 
于 非 优 势 足 的 鸣 曲 强度 ， 肉 性 借 此 判断 雄性 的 方向 





与 位 置 (Michelsen & Elsner，1999)。 声 音 强 度 随 
传播 距离 而 衰减 的 速度 较 声 相 随 传播 距离 而 衰减 的 
速度 快 ， 当 雌性 对 声音 强度 线索 不 敏感 时 ， 可 利用 
声 相 线索 弥补 和 强化 鸣 曲 定位 效果 ， 这 种 定位 机 制 
是 昆虫 对 复杂 生境 和 小 型 身体 的 一 种 适应 
(Michelsen & Rohrseit, 1995, 1997). 

ALBELK (Gryllus bimaculatus ) 能 正确 判断 鸣 曲 
的 最 小 侧 向 角 为 18 度 。 将 消 声 场 内 趋 声 行走 参数 
化 ， 可 测 出 短 翅 鸣 生 (Deracantha onos) 上 肉 性 对 求 
偶 鸣 曲 的 定向 精度 小 于 3 度 (Shen & Guan, 
1986)。 可 见 ， 鸣 曲 昆虫 为 适应 自身 特点 、 复 杂 生 
境 与 激烈 的 生存 竞争 , 采取 复杂 而 精细 的 定位 机 
制 ， 定 向 精度 亦 十 分 精确 。 
1.3 求偶 鸣 曲 的 适度 调节 

求偶 鸣 曲 声 谱 结构 在 物种 甚至 种 群 水 平 上 存在 
显著 特异 性 ， 甚 至 在 种 及 种 群 内 不 同 个 体 间 仍 存在 
一 定 的 差异 (Eiriksson，1992)， 这 也 是 昆虫 通过 鸣 
曲 吸引 异性 并 表达 和 传递 自身 身体 状况 的 基础 。 此 
外 ， 鸣 曲 还 随时 间 、 温 度 、 年 龄 、 体 重 、 雄 性 竞争 
(Ciceran et al., 1994; Eiriksson, 1992), Æ © 
(Ritchie & Gleason，1995)、 营 养 水 平 与 饲养 条 件 
(Wagner & Hoback 1999), ESEE (Ritchie 
etal., 1998) 等 因素 而 进行 适度 调节 。 晨 曲 脉冲 
速率 快 ， 脉 冲 组 时 域 短 ; 鸣 曲 脉冲 速率 与 温度 正 相 
关 ， 而 脉冲 组 间隔 和 脉冲 组 时 域 与 温度 负 相 关 ; 隔 
离 状 态 下 的 鸣 曲 组 间隔 较 群 体 时 长 (Ciceran et 
al., 1994), EFKE EJEKI ( Gryllotalpe ma- 
jor) 雄性 随 雄性 竞争 强度 与 雌性 的 可 获得 性 ， 可 适 
度 调 节 鸣 曲 特征 ， 峻 性 则 选择 性 地 对 近邻 雄性 鸣 曲 
加 以 反应 (Hill，1998)。 当 附近 有 其 他 雄性 个 体 
时 ,为 了 及 时 听取 竞争 雄性 的 鸣叫 ， 同 时 也 能 及 时 
得 到 雌性 的 回应 ， 主 导 雄 性 鸣 曲 变 得 短 而 快速 ; 但 
总 的 鸣叫 时 间 却 基本 一 致 ， 说 明雄 性 可 能 通过 增加 
鸣叫 次 数 来 补偿 鸣叫 时 间 的 不 足 Eiriksson， 
1992)。 不 同 营养 水 平 饲 养 的 雄性 鸣 曲 的 脉冲 组 速 
率 和 鸣 曲 组 时 域 亦 明显 不 同 (Wagner & Hoback, 
1999)。 有 些 昆虫 鸣 器 随 季 市 而 消退 ， 鸣 曲 特征 随 
季节 而 发 生 相 应 变化 ， 指 示 着 雄性 年 龄 状况 ， 肉 性 
沸 此 选择 年 轻 雄 性 (Crnokrak & Roff, 1998). W 
在 生殖 中 呈现 性 别 角色 逆转 现象 ， 雄 性 交配 时 产生 
约 占 身 体 20% ~ 40% 的 营养 性 精 包 ， 供 肉 性 取 食 
而 在 交配 中 得 以 补充 营养 。 这 种 性 别 角色 逆转 对 求 
偶 鸣 曲 行为 的 作用 表现 在 雄性 鸣叫 减少 ， 强 度 也 大 
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大 降低 (Ritchie et al., 1998). 
1.4 求偶 鸣 曲 的 结构 参数 及 其 生物 学 意义 

已 有 专门 的 声 谱 自动 分 析 软 件 分 析 昆 虫 鸣 曲 的 
结构 特征 (Smith, 1995; Beeman, 1996; Tauber & 
Pener，2000)。 有 一 种 监测 任何 发 声 动物 声 信号 时 
间 特 征 的 计算 机 软件 ， 可 同时 处 理 256 个 样本 ， 用 
于 研究 鸣 曲 的 时 间 特 征 、 个 体 间 的 鸣 曲 变异 与 识别 
和 和 与 声 信 号 有 关 的 交配 偏向 性 及 交配 成 功率 等 
(Bertrarn & Luke，1998)。 近 来 ， 利 用 新 技术 将 声 
谱 自 动 分 段 并 局 部 处 理 ， 利 用 语言 自动 识别 技术 对 
这 些 分 区 进行 识别 和 分 类 ， 从 而 准确 快速 地 比较 鸣 
曲 间 的 相似 性 (Kogan & Margoliash，1998)。 人 少数 
学 者 已 把 这 一 技术 应 用 于 鸟 类 (Nowicki & Nelson, 
1990) 和 哺乳 类 ， 如 蝙蝠 (Kanwal et al., 1994; 
Esser et al., 1997), Tchernichovski et al. (2000) 
利用 现代 光谱 分 析 原 理 ， 将 声 谱 结构 参数 化 ， 并 逐 
步 降 参 ， 开 发 出 一 种 自动 测定 两 种 或 多 种 鸣 曲 结构 
相似 性 的 应 用 程序 ， 可 用 于 分 析 模 拟 鸣 曲 的 准确 性 
(如 鸣 曲 的 学 习 行 为 )、 鸣 曲 的 发 育 与 地 理 变 异 ， 以 
及 同一 个 体 的 多 次 鸣叫 等 ， 这 一 研究 成 果 在 马 类 鸣 
曲 研究 中 已 得 到 应 用 ， 效 果 良 好 。 

在 昆虫 ， 特 别 是 果 蝇 (Drosophila teissiert) 求 
偶 鸣 曲 声 谱 结 构 的 特征 分 析 中 ， 采 用 的 参数 多 达 
23 种 ， 并 对 各 参数 已 作 过 严格 定义 ， 但 大 部 分 参 
数 的 生物 学 意义 还 尚 不 清楚 (Paillette et al., 
1997)。 直 翅 目 类 群 中 常 采用 的 参数 有 10 余 种 ， 鸣 
曲 组 脉冲 数 (number of pulse per chirp). 、 鸣 曲 组 时 
域 (chirp period) 、 鸣 曲 组 间隔 (chirp interval) 、 载 
频 (carrier frequency), Akap HTI (pulse period ) 、 
脉冲 速率 (pulse rate) AMS HH ZH GE AK (chirp rate) 
等 (Benedix & Howard, 1991; Olvido & Mousseau, 
1995; Veech et al., 1996; Mousseau & Howard 
1998; Crnokrak & Roff，1998)。 鸣 曲 不管 是 基质 传 
播 还 是 空气 传播 均 有 频率 特征 和 时 间 特 征 。 频 率 特 
征 较 稳 定 ， 传 递 的 信息 量 较为 有 限 ; 而 时 间 特 征 多 
组 分 上 且 多 变化 ， 传 递 和 表达 的 信息 丰富 而 复杂 。 鸣 
曲 器 官 的 大 小 与 结构 直接 影响 鸣 曲 频率 ， 因 此 频率 
特征 通常 与 身体 大 小 直接 有 关 (Forrest, 1983). 

“求偶 鸣 曲 信息 传递 ”假设 认为 : 求偶 鸣 曲 作 
为 吸引 异性 的 交配 信号 ， 可 表达 和 传递 身体 质量 优 
劣 等 相关 信息 ， 异 性 通过 鸣 曲 判断 对 方 优 劣 ， 最 后 
决策 接受 还 是 拒绝 与 之 交配 。 这 一 观点 在 昆虫 求偶 
鸣 曲 行为 特征 研究 中 十 分 流行 ， 而 且 越 来 越 多 的 研 





究 结果 不 断 支 持 这 一 观点 。 黑 角 树 蜂 (Oecanthus 
nigericorni ) 瞧 性 通过 鸣 曲 判 断 雄 性 的 身体 大 小 ， 从 
而 间接 评估 雄性 的 身体 质量 优 劣 《Brown et al., 
1996)。 实 际 上 ， 身 体 大 小 是 黑 角 树 蜂 雄性 飞翔 中 
成 功 到 达 肉 虫 所 在 位 置 的 决定 性 因素 ,而 且 大 型 个 
体 交 配 时 提供 的 能 量 更 多 ， 能 提高 内 性 的 产 卵 量 
(Brown et al.，1996)。 大 型 雄性 鸣 曲 组 脉冲 数 多 ， 
这 一 信号 是 指示 雄性 身体 大 小 的 信息 。 鸣 曲 回放 实 
验 表明 ， 上 肉 性 偏向 于 选择 大 型 雄性 和 脉冲 数 更 多 的 
求偶 鸣 曲 (Gray, 1997). PA At ge (Conocephalus 
nigropleurum ) 求偶 鸣 曲 的 脉冲 间隔 与 雄性 体重 负 相 
关 ， 当 改变 脉冲 间隔 时 ， 雌 性 亦 更 趋向 于 大 型 雄性 
nS (Luca & Morris, 1998). HE PENS H 28 E ha 
节 性 消退 ， 随 之 而 带 来 的 鸣 曲 特征 的 季节 性 变化 指 
示 雄 性 的 衰老 程度 ,上 肉 性 据 此 选择 年 轻 雄 性 
(Crnokrak & Roff，1998)。 求 偶 鸣 叫 时 ， 如 果 鸣 曲 
的 特殊 组 分 被 天 收 所 利用 ， 那 么 这 对 物种 本 身 而 言 
是 十 分 不 利 的 。 雌 性 对 鸣 曲 的 嗜好 与 天 敌 趋同 
(Zuk et al., 1998) 或 趋 异 ， 说 明 这 些 鸣 曲 结构 组 
分 表达 了 雄性 身体 的 某 些 特殊 状况 。 种 内 鸣 曲 器 官 
的 两 型 如 长 翅 型 和 短 翅 型 ， 造 成 鸣 曲 声 谱 结构 的 显 
著 不 同 ， 两 者 吸引 异性 和 成 功 交 配 亦 有 显著 差异 
(Crnokrak & Roff，1998)。 屁 虫 求偶 鸣 曲 具有 显著 
的 物种 特异 性 ， 特 定 组 分 在 不 同类 群 中 表达 的 信息 
不 尽 相 同 ， 并 且 组 分 间 还 可 相互 组 合 使 表达 的 信息 
更 加 复杂 化 ; 因此， 在 鸣 曲 声 谱 结 构 与 功能 研究 
中 ， 选 取 特 定 组 分 在 不 同 特定 类 群 间 进行 对 比 研 究 
是 十 分 重要 的 。 昌 然 大 多 数 研 究 支持 上 述 假 说 ， 但 
仍 有 许多 鸣 曲 行为 传递 的 信息 含义 目前 尚 不 十 分 清 
Æ; 此 外 ， 还 有 少数 研究 得 出 了 不 尽 一 致 的 结论 。 
说 明 鸣 曲 行为 是 一 个 十 分 复杂 的 行为 系统 ， 其 承载 
和 传递 的 生物 学 信息 是 十 分 丰富 和 复杂 的 ， 不 可 简 
而 视 之 。 
1.5 受 体 对 求偶 鸣 曲 的 反应 与 识别 

在 求偶 鸣 曲 反应 特征 研究 中 ， 一 些 学 者 根据 不 
同 的 试验 目的 设计 出 一 些 简单 而 有 效 的 试验 装置 。 
常用 的 “T” 型 二 选择 器 ， 可 方便 对 比 研究 上 肉 虫 对 
异种 或 同 种 不 同 身体 状况 雄性 ， 或 正常 与 人 为 致 残 
雄性 鸣 曲 的 反应 特征 。“T” 型 改进 后 的 “Y” 型 二 
选择 器 ， 两 端 背 自由 旋转 ， 可 不 断 调节 声 源 及 强度 
(Crnokrak & Roff，1998)。 运 动 补偿 器 (locomotor- 
compencator device) 可 测定 雌性 的 鸣 曲 偏向 性 
(song preference) (Hedrink & Weber, 1998). Kugel 
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treadmill-type 装置 ， 可 用 于 研究 不 同年 龄 阶段 的 肉 
虫 对 雄性 鸣 曲 的 趋 声 特征 差异 (Prosser et al., 
1997)。 用 专门 的 声 信号 处 理 软件 (Smith, 1995; 
Beeman，1996)， 自 行 合成 具有 一 定 特征 参数 的 雄 
性 鸣 曲 ， 或 对 已 录制 贮存 的 雄性 鸣 曲 加 以 特征 参数 
的 人 为 修改 (Henry et al., 1999; Roff et al., 
1999) ， 然 后 A/D 转换 后 进行 鸣 曲 回放 ， 可 研究 鸣 
曲 中 特定 组 分 所 传递 的 生物 学 信息 和 受 体 对 鸣 曲 的 
反应 特征 等 。 鸣 曲 的 计算 机 模拟 与 回放 ， 以 其 重复 
性 强 、 易 于 操作 、 机 动 灵 活 且 省 事 省 时 等 特点 ， 已 
成 为 昆虫 求偶 鸣 曲 反映 与 识别 研究 中 不 可 缺少 和 替 
代 的 最 得 力 手 段 。 

fan (Phaneropterinae) PI% Hr (Tettigoniinae ) 
两 亚 科 部 分 种 类 的 求偶 鸣 曲 呈现 二 重奏 ， 进 行 双向 
通讯 ， 雄 性 “chirp” 之 后 ， 稍 作 延 迟 ， 上 典 性 以 极 短 
的 “click” 回 应 ， 上 肉 性 回应 只 有 落 在 雄性 鸣叫 后 的 
最 敏感 时 段 ， 才 能 启动 雄性 的 趋 声 运 动 (Robinson 
et al., 1986; Heller & Helversen, 1986; Dobler et 
Ql.，1994)， 这 一 敏感 时 段 具 有 物种 特异 性 
(Heller & Helversen，1986) 。 梭 性 求偶 鸣叫 起 始 不 
同时 ， 肉 性 则 倾向 于 选择 领导 性 雄性 ， 而 且 仅 在 一 
定时 间 间 隔 内 发 生 ， 长 于 此 间隔 ， 唑 性 则 不 表现 趋 
声 运动 ， 这 一 行为 称 为 “优先 效应 ” 
effect) , 亦 称 “ 心 理 声效 应 ”( psychoacoustic effect) , 
在 求偶 鸣 曲 的 协同 进化 中 起 着 重要 作用 (Minckley 
& Greenfield , 1995) . FAIR HA ( Ancistrura nigrovittata ) 
肉 性 的 鸣 曲 反应 依赖 于 音节 群 和 末 屁 音节 : 音节 群 
时 域 、 音 节 群 音节 数 等 参数 在 肉 性 鸣 曲 识别 中 有 着 
重要 作用 ， 当 音节 数 可 变 时 ， 雌 性 的 鸣 曲 反应 还 依 
赖 于 音节 群 间 隔 ， 峻 性 只 有 在 末尾 音节 后 的 一 定时 
段 内 才 有 反应 ; 而 雄性 鸣 曲 以 其 特有 的 末尾 隔离 脉 
冲 ， 激 活 肉 性 的 趋 声 反 应 (Dobler et al., 1994). 
峻 性 的 鸣 曲 反应 具有 一 定 的 频率 益 值 ， 只 有 一 定 频 
率 的 鸣 曲 才能 引起 雌性 的 鸣 曲 反应 (Tauber & Pen- 
er，2000)。 优 势 脉冲 与 听 器 的 最 低 益 值 相 一 致 。 
最 初 的 脉冲 强度 低 ， 瞳 示 雄 虫 仍 较 远 ， 雌 性 对 其 加 
以 忽略 。 峻 性 的 鸣 曲 反应 依赖 于 音节 组 ,末尾 音节 
组 的 精细 度 启 动 崔 虫 的 鸣 曲 反应 (Dobler et al., 
1994)。 能 引起 雌性 鸣 曲 反应 的 最 低频 率 、 脉 冲 时 
程 及 脉冲 间隔 ， 与 鸣 曲 的 优势 频率 是 一 致 的 ， 脉 冲 
的 顺序 和 方向 不 影响 峻 性 的 鸣 曲 反应 。 计 算 机 模拟 
回放 中 增加 最 低 脉 冲 数 ， 并 不 提高 肉 虫 趋 声 反应 的 
可 能 性 和 倾向 性 。 澳 大 利 亚 妖 蛇 ( Elephantodeta 
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nobilis) 还 具有 鸣 曲 卫星 行为 (acoustic satellite be- 
havior)。 在 主导 雄性 鸣 曲 的 特定 时 段 常 出 现 男 一 雄 
性 卫星 鸣 曲 的 介入 ,降低 主导 雄性 卫星 鸣 曲 强度 ， 
增强 上 肉 性 的 鸣 曲 反应 ,但 肉 性 仍 优先 选择 主导 雄性 
(Bailey & Field, 2000). 


2 求偶 鸣 曲 的 遗传 与 进化 及 其 生态 学 意义 


2.1 求偶 鸣 曲 的 遗传 与 进化 

截止 目前 ， 已 研究 的 鸣 曲 昆虫 类 群 多 达 20 多 
AEH (Shaw et al.，1990), 但 研究 最 多 日 较为 深 
人 的 有 直 翅 目 (Otte , 1992) 3# H (Costa et al., 
2000; Colegrave et o.，2000)、 同 三 目 (Claridge 
1999) 及 脉 翅 目 (Henry, 1979, 1980; 
Henry et al., 1999) 等 。 双 翅 目 昆虫 特别 是 果 蝇 类 
群 被 作为 求偶 鸣 曲 遗传 学 的 经 典 材料 而 得 以 深入 研 
Ro HA HERRA A TE OR (RS wT A Sg 
关 的 交配 行为 非常 显著 ， 室 内 饲养 技术 较为 成 熟 ， 
长 期 以 来 就 作为 昆虫 求偶 鸣 曲 行为 研究 的 模式 材 
料 。 绝 大 多 数 蝗虫 种 类 求偶 鸣 曲 行为 亦 十 分 显著 ， 
但 在 鸣 曲 时 需要 开阔 空间 且 作 飞翔 运动 时 才能 实 
现 ， 加 之 对 绝 大 多 数 物 种 的 人 工 饲 养 技术 尚未 突 
破 ， 特 别 是 星 晴 的 跨 代 饲养 难度 较 大 ， 因 而 有 关 蝗 
虫 求偶 鸣 曲 行为 特征 研究 的 资料 目前 并 不 很 多 ， 少 
数 也 仅 在 野外 自然 生境 中 进行 。 

少数 学 者 试图 建立 特定 昆虫 类 群 的 鸣 曲 库 
(Otte, 1992; Rentz，1996)。 在 过 去 的 20 多 年 里 ， 
Walker, Alexander 和 Otte 对 北美 、 澳 大 利 亚 、 非 
洲 和 太平 洋 各 岛屿 及 加 勒 比 地 区 约 700 AR PP RE AY 
鸣 曲 进行 了 录制 ， 并 对 大 部 分 种 类 的 声 谱 结 构 特征 
作 了 分 析 ， 从 而 为 直 翅 目 昆 虫 求偶 鸣 曲 行为 特征 及 
鸣 曲 的 遗传 与 进化 研究 莫 定 了 坚实 基础 (Otte， 
1992)。 

昆虫 求偶 鸣 曲 的 遗传 与 进化 主要 是 针对 其 在 物 
种 的 识别 、 生 和 殖 隔 离 、 近 缘 种 区 别 、 杂 交 带 特征 、 
物种 的 分 化 和 进化 中 的 作用 而 得 以 充分 研究 的 。 具 
有 共同 祖先 的 相关 物种 的 许多 特征 具有 一 定 的 相似 
性 ， 但 求偶 鸣 曲 是 个 例外 。 即 使 异 源 (allopatric ) 
和 异 时 (allochronic) 物种 ， 求 偶 鸣 曲 具 有 一 定 的 
相似 性 (Henry & Wells，1990)， 但 雌性 对 姐妹 种 
甚至 异域 种 群雄 性 求偶 鸣 曲 的 反应 特征 却 显 著 不 
同 ， 种 及 种 群 间 mtDNA 的 Co I] 和 ND2 序列 亦 存在 
显著 差异 。 因 而 Henry et al. (1999) 得 出 结论 ， 
认为 鸣 曲 在 异域 物种 或 种 群 间 存在 趋同 进化 。 广 布 
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种 的 鸣 曲 声 谱 结构 随 分 布 区 域 还 呈现 典型 的 连续 变 
异 , 而 且 这 种 变异 是 由 多 基因 控制 的 (Butlin & 
Hewitt, 1986; Hedrick, 1988; Webb & Roff, 
1992)。 遗 传 漂 变 引起 物种 的 鸣 曲 变异 (Roff et 
al .，1999)。 杂 交 带 中 杂交 体 的 求偶 鸣 曲 结构 兼 具 
双亲 特征 ， 说 明 求 偶 鸣 曲 是 具有 一 定 遗 传 基础 的 
(Mousseau & Howard ，1998) 。 但 是 杂交 带 中 杂交 体 
数量 远 少 于 期 望 概率 ， 这 是 由 精子 竞争 而 不 是 求偶 
鸣 曲 差异 造成 的 (Doherty & Howard, 1996). 
2.2 求偶 鸣 曲 与 自然 选择 和 性 选择 

雄性 竞争 和 雌性 吸引 是 达尔 文 性 选择 理论 的 两 
个 方面 ,但 他 并 没有 解释 性 选择 的 作用 机 制 。 后 
XÆ, Fisher 和 Trivers 理论 对 此 作 了 补充 ， 前 者 指 
出 ， 建 立 在 主动 选择 基础 之 上 的 性 选择 导致 性 二 
型 ; 后 者 则 指出 ， 生 殖 中 不 能 获 益 的 雌性 通过 选择 
具有 优质 基因 的 雄性 进行 交配 ， 弥 补 其 在 生殖 中 的 
利益 损失 。 求 偶 鸭 曲 行为 特征 是 发 声 昆 虫 典 型 的 性 
二 型 特征 。 雄 性 间 通 过 鸣 曲 进行 相互 干扰 与 排斥 ， 
上 肉 性 通过 鸣 曲 判断 和 评估 雄性 的 优先 ， 提 高 繁殖 能 
力 。 因 此 求偶 鸣 曲 行为 特征 在 性 选择 中 承受 双重 选 
择 压 力 ， 是 性 选择 理论 研究 的 理想 模型 ， 逐 步 引 起 
进化 生物 学 家 和 行为 生态 学 家 的 注意 与 兴趣 。 有 些 
学 者 通过 研究 求偶 鸣 曲 行为 对 交配 成 功率 和 上 肉 性 生 
殖 力 的 影响 ,来 间接 估计 求偶 鸣 曲 行为 的 性 选择 强 
度 ， 发 现在 没有 其 他 形式 的 性 刺激 时 ， 雌 雄 的 交配 
成 功率 及 子 代 生 活力 与 雄性 求偶 鸣 曲 结构 特征 明显 
相关 (Aspi & Hoikkala，1995)。 鸣 曲 亦 被 天 天 所 利 
用 ， 进 而 被 寄生 或 捕食 ， 引 起 性 选择 与 自然 选择 之 
间 的 冲突 (Lehmann & Heller，1998)。 在 昆虫 与 天 
政 作 用 系统 中 ， 当 天 敌 与 雌性 所 嗜好 的 雄性 求偶 鸣 
曲 组 分 不 同时 ， 鸣 曲 行为 承受 自然 选择 与 性 选择 的 
分 化 性 选择 (Crmokrak & Roff, 1998); MIKEAE 
性 所 嗜好 的 求偶 鸣 曲 结构 组 分 相同 时 ， 鸣 曲 行为 承 
受 自 然 选 择 和 人 性 选择 的 趋同 性 选择 (Wagner, 
1996) 。 峻 性 对 雄性 求偶 鸣 曲 的 主动 选择 ， 导 致 雄 
性 长 翅 型 和 短 翅 型 的 分 化 (Crmokrak & Roff, 
1998) ， 从 而 为 Fisher 的 性 选择 理论 提供 了 有 力 证 
据 。 雌 性 和 寄 蝇 (Ormia ochracea) 对 雄性 鸣 曲 中 
单一 鸣 曲 组 的 脉冲 数 有 嗜好 性 ， 雌 性 对 鸣 曲 起 稳定 
选择 作用 ， 寄 蝇 则 起 干扰 选择 作用 ， 两 者 间 的 平衡 
维持 着 鸣 曲 的 高 度 遗 传 变异 (Gray & Cade, 1999), 
有 些 类 群 的 鸣 曲 呈现 无 音节 和 多 音节 分 化 ， 寄 蝇 
(Therobia leonidei) 易于 识别 多 音节 鸣 曲 ， 因 而 多 








音节 种 类 被 天 敌 寄生 的 机 率 远 高 于 无 音节 种 类 ， 从 
而 加 速 雄 性 鸣 曲 的 进化 与 分 化 (Lehmann & Heller, 
1998). 
2.3 求偶 鸣 曲 与 物种 的 分 化 和 进化 

生殖 隔离 是 物种 独立 存在 的 根本 原因 ， 物 种 的 
形成 和 分 化 是 由 于 物种 内 在 或 外 在 的 因素 造成 种 群 
间 长 期 而 稳定 的 生殖 隔离 ， 从 而 促进 亚 种 分 化 ， 最 
终 导致 新 物种 形成 。 昆 虫 求偶 鸣 曲 具有 显著 的 物种 
特异 性 (Jansson ,1979; Otte, 1994; Ingrisch , 1995 ; Wa- 
Iker, 1998; Shen & Guan, 1986), £83 H Æ Fp 
内 识别 和 种 间隔 离 的 重要 甚至 是 唯一 手段 ， 亦 是 物 
种 间 中 断交 配 的 主要 屏障 (Wells & Henry, 1994; 
Doherty & Storz ，1992) 。 脉 码 目 绿色 草 蛤 部 分 类 群 
中 ， 鸣 曲 在 物种 或 种 群 交 配 隔 离 中 有 着 非常 重要 的 
作用 ， 少 数 类 群 的 求偶 鸣 曲 行为 已 十 分 精细 ， 上 肉 雄 
间 经 长 时 间 的 识别 后 才能 成 功 交 配 (Henry, 
1994)。 杀 交 带 中 杂交 个 体 交 配 时 仍 优 先 选 择 杂 交 
个 体 的 求偶 鸣 曲 (Mousseau & Howard，1998)， 异 
域 种 群 在 交配 中 亦 仍 优先 选择 同 种 群 求偶 鸣 曲 ， 完 
成 种 群 内 交配 (Doherty & Storz ，1992) 。 求 偶 鸣 曲 
在 不 同 地 理 种 群 间 的 分 化 ， 加 速 种 群 隔离 (Henry 
& Wells，1990)， 进 而 加 速 亚 种 的 分 化 ， 促 进 新 物 
种 的 形成 。 求 偶 鸣 曲 是 肉 雄 间 进 行 识别 完成 交配 的 
主要 通讯 方式 ， 亦 是 雄性 表达 自身 状况 及 上 峻 性 对 雄 
性 进行 识别 与 评估 的 有 效 手段 ， 承 受 着 很 强 的 性 选 
择 压 力 ， 是 推动 鸣 曲 昆虫 物种 分 化 和 进化 的 最 积极 
因素 之 一 。 


3 结语 与 展望 


昆虫 求偶 鸣 曲 及 其 与 之 相关 的 求偶 行为 是 一 个 
十 分 复杂 的 行为 系统 ， 承 载 和 传递 的 生物 学 信息 极 
为 丰富 和 复杂 。 不 同 昆虫 类 群 的 鸣 曲 器 官 结构 与 鸣 
曲 机 理 不 尽 相 同 ,但 各 类 群 以 其 独特 的 鸣 曲 定位 机 
制 在 求偶 中 准确 定位 异性 个 体 ， 迅 速 接近 并 顺利 实 
现 交配 。 求 偶 鸣 曲 声 谱 结 构 在 物种 旋 至 种 群 水 平 上 
存在 显著 特异 性 ， 许 多 物种 的 求偶 鸣 曲 结构 及 其 相 
关 的 求偶 行为 十 分 精细 ， 上 肉 雄 间 经 过 充分 识别 后 才 
能 相互 接受 和 实现 交配 。 但 求偶 鸣 曲 在 物种 甚至 地 
理 种 群 内 仍 存在 一 定 个 体 差异 ， 这 是 由 于 虫 体 可 随 
自身 状况 和 外 界 条 件 而 对 求偶 鸭 曲 进行 适度 调节 ， 
表达 和 传递 自身 质量 状况 的 相关 信息 ， 增 强 对 异性 
的 吸引 力 ， 从 而 积极 主动 地 适应 复杂 多 变 的 生存 环 
境 和 激烈 的 生存 竞争 。 求 偶 鸣 曲 及 与 之 相关 的 求偶 
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交配 行为 是 由 多 基因 控制 的 ， 是 可 以 遗传 的 ， 在 自 
然 选 择 和 性 选择 中 承受 着 很 强 的 选择 压力 ， 表 现 出 
趋同 或 趋 异 进化 。 求 偶 鸣 曲 是 鸣 曲 昆虫 肉 雄 间 进 行 
识别 各 实现 交配 的 主要 通讯 手段 ， 也 是 种 内 识别 和 
种 间隔 离 的 重要 甚至 是 唯一 手段 ， 从 而 推动 物种 分 
化 和 进化 。 

“求偶 鸣 曲 信息 传递 ”假说 目前 得 到 一 些 不 同 
层次 、 不 同 角度 的 实验 结果 的 支持 ， 但 是 研究 水 平 
并 不 很 高 ， 证 据 也 并 不 十 分 充分 ; 而 且 ， 鸣 曲 中 哪 
些 组 分 表达 和 传递 身体 质量 状况 ， 雌 性 根据 哪些 组 
分 进行 鸣 曲 识别 与 信息 整合 ， 目 前 还 知之 甚 少 ， 


这 
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